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摘要 : EE RT bas EA — RIME E ,主要 包括 背 侧 附 器 和 腹 侧 附 器 ,其 中 腹 肢 的 多 样 性 表现 尤为 突出 。 腹 肢 
的 发 育 过 程 受 到 多 种 调控 因子 的 作用 。 本 文 就 腹 肢 发 育 相 关 基 因 的 表达 功能 及 调控 因子 间 的 相互 作用 等 方面 进 
行 简要 的 综述 。 一 方面 , 腹 肢 作为 整体 受 Hox 基因 和 成 形 素 基 因 ( Dpp/We) 的 调控 ,Hox 基因 直接 决定 腹 肢 的 有 无 ， 
Dpp/ Wg 通过 其 表达 产物 形成 浓度 梯度 调控 整个 腹 肢 的 发 育 ,两 者 在 腹 上 及 整体 发 育 中 的 作用 不 可 取代 。 另 一 方面 ， 
腹 肝 基部、 中 部 及 远 端 部 位 分 别 受到 各 自 特异 的 调控 因子 的 作用 。 其 中 hih,ish 及 al 等 均 主要 调节 腹 歧 基部 的 发 
育 ,dac 通过 与 Dl 和 Dpp/ We 相互 作用 从 而 调节 腹 歧 中 部 的 发 育 ,bab ,DU 及 Liml 等 对 腹 歧 远 端 发 育 发 挥 重要 作 
用 。 关 节 的 形成 对 腹 肢 分 节 的 形成 至 关 重 要 ,Notch 信号 通路 相关 因子 如 配 体 基因 Dl 和 Ser, 修 饰物 基因 fng 及 下 
游 靶 基因 odd ,sob ,drm 和 bowl 等 调节 该 过 程 。 因 此 ,研究 昆虫 腹 肢 发 育 相关 基因 ,对 于 深入 揭示 腹 肢 的 发 育 及 其 在 
进化 过 程 中 多 样 性 形成 的 分 子 机 制 具有 至 关 重 要 的 作用 。 
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Agricultural Ministry, College of Biotechnology, Southwest University, Chongqing 400716, China) 
Abstract: The body of insects consists of a series of appendages, including the dorsal and ventral 
appendages. Particularly, the ventral limbs exhibit great diversity. Here, we present a brief review of the 
expression, functions, and regulatory interactions of the genes related to the development of the ventral 
limbs. On one hand, the ventral limbs, as a whole, are controlled by the Hox gene and morphogens 
genes (Dpp/Wg). Hox genes control whether there are ventral limbs on certain segment. Through the 
formation of concentration gradients of their expressed products, Dpp/Wg regulates the development of 
entire vental limbs. Both of them are irreplaceable for the development of the vental limbs. On the other 
hand, the proximal, intermediate and distal portions are controlled by the corresponding segmental 
special factors, respectively. For instance, hth, tsh and al mainly control the development of the 
proximal portion. Dac regulates the intermediate portion by the interaction of the Dil and Dpp/Wg. Bab, 
Dil and Lim1 control the development of distal portion. Furthermore, the formation of joints is crucial for 
the development of ventral limbs. Notch signaling related regulators, such as the ligand gene ( DI and 
Ser), the modifier gene (fng) and the downstream target genes (odd, sob, drm and bowl) , regulate that 
process. Studies on genes involved in the development of the ventral limbs are essential for well 
understanding the mechanisms that produce the appendages and revealing how the diversity in limbs has 
been evolved. 
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昆虫 作为 动物 界 中 种 类 最 多 、 分 布 最 广 的 类 群 ， ”其 形态 和 食性 等 方面 的 多 样 性 为 其 更 好 地 适应 环境 
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提供 了 有 利 条 件 。 昆 虫 形态 多 样 性 除 其 躯干 之 外 ， 
主要 指 附 胶 附 器 的 多 样 性 ,其 中 腹 胶 的 多 样 性 ( 形 
态 多 样 性 和 功能 多 样 性 ) 是 昆虫 附 股 多 样 性 的 重要 
组 成 部 分 。 鉴 定 决定 昆虫 腹 肢 发 育 的 基因 以 及 研究 
其 调控 机 制 对 于 揭示 昆虫 多 样 性 的 原因 具有 重要 意 
义 。 昆 虫 的 附属 器 官 ( 附 局) 从 其 着 生 部 位 上 可 分 
为 两 种 , 即 背 侧 附 器 和 腹 侧 附 器 (Paul et al., 2013 ) 。 























combs reduced ( Scr), ( Antp ), 
Ultrabithorax. ( Ubx ), abdominal-A ( abd-A) 及 
Abdominal-B (Abd-B) SEB, TE PY Mot or BB HRP, 
Hox 基因 在 前 后 轴 形 成 过 程 中 特 化 其 身体 结构 
(Sanchez-Herrero, 2013) ,其 中 Antp , Ubx , abd-A 及 
Abd-B 基因 在 腹 胶 形成 中 起 着 关键 作用 。 

Hox 基因 作为 转录 因子 ,在 不 同 的 部 位 表达 不 
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背 侧 附 器 在 昆虫 中 包括 翅 及 其 衍生 物 ,主要 发 挥 飞 
行 及 相关 功能 。 腹 侧 附 器 是 节肢 动物 所 共有 的 , E 
要 包括 触角 口 句 .足以 及 外 生殖 器 等 。 腹 侧 附 器 虽 
然 形 态 功能 各 异 ,但 在 不 同 物种 间 有 具有 共同 的 结构 
和 发 育 特征 ( Kojima, 2004; Ohde et al., 2014)。 如 
昆虫 的 胸 足 均 存 在 分 节 现 象 , 从 近 端 到 远 端 依次 为 
JET (coxa ) 、 转 节 (trochanter)、 腿 节 (femur) , AAT 
(tibia) | EHTS ( tarsus ) 及 前 中 节 (pretarsus ) , 上 且 各 节 
间 由 关节 相连 。 其 在 进化 过 程 中 形成 多 种 功能 ,如 
感觉 、 取 食 `. 呼吸 运动 和 生殖 等 。 例 如 上 萝 虫 
Artemina salina Sinnaeus 的 胸 足 具有 呼吸 功能 ,既是 
游泳 足 又 是 呼吸 器 。 除 上 述 昆 虫 腹 侧 附 器 的 功能 
外 ,昆虫 的 胸 足 在 形态 和 功能 上 表现 了 更 多 的 多 样 
性 。 根 据 功能 不 同 ,昆虫 胸 足 可 分 为 步行 足 ( 球 虫 、 
天 牛 ) DEERE (HIR IR RE) HAPEE OREM JENE) 
开掘 足 ( 风 师 )、 携 粉 足 (蜜蜂 ) AF YÀ AL Fe A 
晴 ) 等 。 腹 胶 多 样 性 的 产生 源 自 于 对 环境 的 适应 
性 , 正 因为 如 此 ,吸引 了 越 来 越 多 的 研究 者 致力 于 研 
究 决 定 腹 肢 形 态 特 征 的 内 在 原因 。 

昆虫 腹 肢 的 发 育 过 程 受 到 多 基因 不 同 层次 的 调 
控 作用 ,这 些 基 因 在 腹 及 不 同 节 段 的 分 化 过 程 中 扮 
演 着 各 自重 要 的 角色 ,主要 包括 昆虫 饮 体 发 育 的 主 
调控 基因 (Hox 基因 ) ,调控 附 胶 大 部 分 区 域 发 育 的 
关键 基因 (如 wingless 和 decapentaplegic ) , 腹 肢 基部 
发 育 的 基因 (如 homothorax SÈ) , 腹 肢 中 部 发 育 的 基 
(如 Distal-less 和 dachshund ) , 远 端 部 位 发 育 的 基 
因 ( 如 bric-à-brac , odd 和 Lim1) VA RK T JE BAY Se 
键 基因 (Notch 信号 通路 相关 基因 ) (Kojima, 2004) 。 




































































同 的 Hox 基因 ,从 而 调控 体 节 的 不 同位 置 形成 形态 
各 异 的 腹 股 。 在 昆虫 胸部 表达 的 Hox 基因 Antp 和 
Ubx, 调控 胸 足 的 发 育 。 在 黑 腹 果 蝇 Drosophila 
melanogaster 和 家 看 中 ,主要 在 胸部 表达 的 Antp 基 
因 促进 胸 足 的 发 育 ( Chen et al., 2013b) ;在 果 蝇 胸 
部 Ubx 基因 的 表达 时 间 和 部 位 受到 精确 的 调控 。 在 
胚胎 形成 早期 的 足 原 基 中 无 Vbx 的 表达 ,使 得 足 原 
基 形 成 Kellin 器 官 进而 形成 胸 足 T2 和 T3 ( Gellon 
and McGinnis, 1998) ,后 期 该 部 位 表达 的 Ube 并 不 
能 够 抑制 胸 足 的 发 育 过 程 ,而 仅仅 对 足 的 形态 发 挥 
修饰 作用 (Khila et al.,2009)。 在 昆虫 腹部 表达 的 
Hox 基因 Ubx ,abdh 及 AbdB ,通过 对 DU HP VF REE 
因 的 作用 ,来 调控 腹部 环节 是 否 生 长 腹 足 。 在 果 
蝇 的 幼虫 中 ,Vbx 和 abd-A 基因 一 起 在 胚胎 期 腹部 
抑制 DU 基因 的 表达 ,进而 抑制 其 腹 足 的 生长 
(Vachon et al., 1992); Æ HR W A ¥ Tribolium 
castaneum 中 仅 abd-A 基因 抑制 胚胎 期 腹部 早期 DIL 
基因 的 表达 (Lewis et al., 2000) ; FE W Ik XÆ P 
abd-A 基因 则 是 其 幼虫 腹 足 发 育 所 必需 的 ,40d-B 
基因 能 够 抑制 腹 足 的 生长 (Chen et al., 2013a) 。 
Hox 基因 除了 能 够 通过 表达 部 位 来 调控 腹 胶 的 
生长 位 置 外 , 对 胸 足 形态 的 特 化 也 具有 重要 作用 。 
一 方面 昆虫 3 对 胸 足 间 微 小 差异 (形态 .大 小 和 功 
能 等 ) 的 产生 依赖 于 Hox 基因 。 大 部 分 昆虫 3 对 胸 
足 的 长 度 表现 为 后 足 (hindleg, T3) > 中 足 (midleg， 
T2) >A (foreleg, T1) ,然而 在 水 昌 科 (Gerridae ) 
中 为 T2 > T3 > Tl (Hu et al., 2003), Khila 等 
(2009 ) 研究 表明 大 部 分 昆虫 Ubx 最 早 聚 集 表 达 的 



















































































下 面 我 们 对 这 些 基 因 在 昆虫 腹 肢 发 育 过 程 中 的 表达 
特点 与 功能 进行 介绍 。 





1 BRIER AEEA Hox 基因 


Hox 基因 为 编码 含 同 源 异 型 结构 域 
(homeodomain ) 的 转录 因子 ,该 结构 域 由 60 个 保守 
的 氨基 酸 组 成 , 主要 包括 8 个 成 员 , 分 别 为 labial 
(lab), proboscipedia (pb), Deformed ( Dfd), Sex 


部 位 为 T3, IAT E M se HER A eA T2, 推测 
Ubx 最 早 聚 集 表 达 的 部 位 与 胸 足 的 加 长 有 着 密切 的 
联系 。 另 一 方面 Hox 基因 对 于 胸 足 特殊 组 织 结构 的 
形成 也 存在 影响 。 在 西方 塞 蜂 Apis mellifera 中 ,Ubx 
对 于 工蜂 所 特有 的 后 足 肥 节 用 于 携带 花粉 和 蜂胶 的 
区 域 (花粉 楷 ) 的 形成 具有 重要 的 作用 ( Bomtorin et 
al., 2012), 

总 之 ,Hox FED (EO #8 ok BFS 5 IBY ACF 
过 程 ,决定 体 节 的 特异 性 ,对 各 个 节 段 腹 肢 的 有 无 具 
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有 重要 的 作用 。 同 时 ,还 对 腹 肢 的 特 化 发 挥 修饰 作 
用 ,参与 腹 肢 上 特殊 结构 的 形成 。 


2 腹 肢 整体 发 育 基因 


胸 足 作为 昆虫 腹 肢 的 重要 组 成 部 分 ,其 重要 的 
寺 点 表现 为 存在 分 节 现 象 , 而 且 不 同 的 节 段 受到 不 
同 基因 的 调节 ,其 中 部 分 基因 对 于 腹 肢 几乎 整体 的 
发 育 均 具 有 重要 作用 ,以 decapentaplegic (Dpp) 和 
wingless (We) 为 例 。 

Dpp 和 We 均 参 与 昆虫 腹 肢 近 远 轴 ( proximal- 
distal axis, PD axis) 的 形成 (Lecuit and Cohen, 
1997), Dpp 是 TGFB 信和 号 通路 的 成 员 ,在 果 蝇 足 成 
虫 盘 背 侧 细胞 表达 ,而 We 作为 Wnt 信号 通路 的 配 
体 (Wasik et al., 2011) ,在 其 腹 侧 细胞 表达 。 然 而 ， 
如 果 We 基因 异 位 表达 于 背 侧 细胞 ,或 Dpp 基因 异 
位 表达 于 腹 侧 细胞 ,将 诱导 新 的 近 远 轴 的 形成 
(Struhl and Basler, 1993 ) 。 

Dpp/ Weg 调控 腹 胶 发 育 的 机 制 是 通过 在 腹 肢 近 
远 轴 上 形成 不 同 的 浓度 梯度 起 作用 的 (Struhl and 
Basler,，1993 ) 。 在 成 虫 盘 中 央 , 高 表达 的 Dpp/ Wg 
蛋白 ,可 以 直接 诱导 DIL ( distal-less ) 的 表达 , 同时 抑 
制 dac 的 活性 ,形成 腹 胶 的 远 端 (Estella et al., 
2012); 中 浓度 的 Dpp/Wg 可 以 激活 dac 等 的 表达 ， 
形成 足 的 中 间 部 位 ( Giorgianni and Mann, 2011); 成 
虫 盘 周边 细胞 中 ,可 以 通过 hth 的 作用 (Wasik et 
al., 2011) ,形成 腹 肢 基部 。 

除了 通过 浓度 梯度 来 起 始 腹 股 近 远 轴 形 成 外 ， 
在 果 晶 中 ,Dpp/Wsg 还 可 以 通过 激活 表皮 生长 因子 
受 体 (epidermal growth factor receptor, EGFR ) 信号 
路 来 调控 腹 肢 近 远 轴 的 发 育 过 程 ,ECFR 被 激活 
后 诱导 一 系列 下 游 基 因 ( 如 Rho, Spi 和 Krn) 的 表 
达 , 进 而 调控 足 远 端 部 位 的 发 育 (Schwank and 
Basler, 2010; Estella et al., 2012). Grossmann 和 
Prpic( 2012 ) 对 赤 拟 谷 盗 的 研究 表明 ,与 果 晶 中 的 机 
制 类 似 ,Dpp/We 信号 通路 能 够 通过 EGFR 信号 通路 
调控 腹 肢 远 端的 发 育 ,然而 EGFR 的 作用 并 不 仅仅 
发 生 在 足 远 端 部 位 ,同样 参与 足 中 间 节 段 ( 腿 节 和 
ET) 的 形成 ,其 作用 是 通过 clawless (ell) 基因 而 行 
使 功能 。 此 外 ,DppAWe 还 能 够 对 腹 贞 的 长 度 、 大 小 
及 形成 关节 的 位 置 等 发 挥 调 控 作 用 (Schwank and 
Basler, 2010) 。 

由 此 可 见 , Dpp/ We 对 胸 足 大 部 分 区 域 的 发 育 
发 挥 重 要 的 作用 ,其 对 不 同 节 段 的 调控 作用 是 通过 
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VEAP BOR ERY PIERA mee EA. HAE 
BEIHISERB PEA hth, 中 间 部 位 激活 dac 的 表达 ， 
而 在 远 端 部 位 通过 DU 或 EGFR 等 。 


3 腹 胶 基部 发 育 基因 

















腹 肢 基部 与 昆虫 体 壁 相连 ,是 腹 肢 的 重要 组 成 
部 分 ,发 育 过 程 受到 多 种 多 样 的 因子 的 作用 ,其 中 
homothorax (hth) 对 其 发 育 发 挥 着 不 可 替代 的 作用 。 

在 果 蝇 豚 胎 和 成 虫 足 的 发 育 过 程 中 hih 基因 影 
响 着 众多 生物 学 过 程 , 如 细胞 特征 的 分 化 、 细 胞 增 
殖 、 同 源 异型 改变 和 体 轴 的 形成 等 (Lopes and 
Casares, 2010; Ando et al., 2011; Bryantsev et al., 
2012; Baek et al., 2013), Hth 蛋白 能 够 与 Exd Æ 
白 (TALE- 同 源 异 型 结构 域 家 族 和 蛋白) 相互 作用 
(Corsetti and Azpiazu, 2013) ,并 辅助 后 者 进入 细胞 
核 而 发 挥 作用 ,同时 进入 细胞 核 中 的 Exd 蛋白 能 够 
阻碍 Hth 蛋白 的 降解 (Abu-Shaar and Mann, 1998) 。 
这 种 相互 作用 主要 影响 足 基 部 的 发 育 过 程 。 

在 果 蝇 中 ,缺失 hth 基因 功能 的 突变 体形 成 的 
足 远 端 具有 形态 正 稼 的 中 节 ,基部 节 段 出 现 单一 节 
段 的 缩短 或 多 个 节 段 的 缺失 等 多 种 表 型 ( Casares 
and Mann, 2001), WRR , hth 基因 的 表达 与 多 
种 转录 因子 的 相互 作用 有 关 。 如 在 后 腹部 表达 的 
Hth 蛋白 ,无 法 辅助 Exd 的 入 核 而 存在 于 细胞 浆 中 ， 
其 作用 方式 是 Hth 蛋白 与 后 腹部 表达 的 AbdB 相互 
作用 ,从 而 封闭 了 Ath 对 Exd 的 转录 激活 作用 
(Corsetti and Azpiazu, 2013 ) 。Hth 和 蛋白 在 足 中 的 表 
达 区 域 限制 于 足 的 基部 , 即 基 节 和 转 节 ,在 远 端 部 位 
的 表达 被 DIL 蛋白 抑制 (Abu-Shaar and Mann, 
1998)。 此 外 ,hith 也 能 够 抑制 DU 的 表达 ,但 这 种 抑 
制作 用 并 不 表现 于 转录 水 平 ,而 是 通过 与 Dl 和 蛋白 
形成 Hth/Exd/DI 三 重复 合体 来 实现 的 (Azpiazu 
and Morata, 2002) 。 

hth 基因 主要 通过 两 种 机 制 调 控 腹 肢 基 部 的 发 
育 , 即 封闭 Dpp/ We 信号 通路 ,抑制 需要 中 间 浓 度 的 
Dpp/We 的 下 游 基 因 , 如 dac, H15 和 omwb, 同 时 激活 
基部 特异 的 基因 ,如 teashirt (tsh) 和 aristaless (al) 
( Azpiazu and Morata, 2002) 。 

Ath 基因 的 作用 除了 与 足 基 部 的 发 育 有 关外 ， 
Bryantsev 等 (2012 ) 研究 表明 ,在 果 晶 中 , Hth/Exd 
对 于 决定 肌纤维 的 特征 有 着 至 关 重 要 的 作用 。 在 鞘 
翅 目 昆虫 赤 拟 谷 盗 ( Prpic et al., 2003) FA H EE 
马 利 筋 长 晴 ( Angelini and Kaufman, 2004) K XX REKK 
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(Inoue et al., 2002) 中 与 果 晶 相似 ,exd 广泛 性 表达 
存在 于 腹 肢 中 ,而 hth 则 限制 性 地 表达 于 足 基部 区 
域 ,说 明 在 这 些 昆虫 中 hth/exd 对 足 基 部 的 发 育 过 
程 发 挥 作 用 。 

总 而 言 之 ,Hth 蛋白 通过 与 不 同 的 基因 相互 作用 
从 而 对 腹 胶 基 部 的 发 育 过 程 发 挥 至 关 重要 的 作用 , 通 
过 在 腹 肢 中 部 抑制 其 发 育 关 键 基 因 如 dace ,在 远 端 则 
抑制 DU 等 基因 ,从 而 主要 调控 腹 上 及 基部 的 发 育 。 


4 ” 腹 肢 中 部 发 育 基因 


腹 胶 的 中 间 部 位 构成 了 其 主要 的 部 分 ,对 于 腹 
胶 的 生理 功能 至 关 重 要 , 众多 调控 因子 共同 调节 其 
RAE, H dachshund (dac) 和 distal-less ( Dil) 
的 作用 尤为 突出 。 

DU 和 dac 均 依赖 于 Dpp/Wg ,并且 应 答 于 两 者 的 
浓度 梯度 ,将 腹 胶 分 为 4 个 部 分 , 即 只 表达 DU 的 远 端 
区 域 ,同时 表达 DIL 和 dac 的 区 域 ,只 表达 dac 的 区 域 
以 及 两 者 均 不 表达 的 基部 区 域 。 同 时 在 起 始 表达 后 ， 
两 者 的 表达 在 后 期 均 不 依赖 于 Dpp/We, 通 过 自身 调 
控 的 方式 维持 其 表达 ( Estella and Mann, 2008) 。 

DU 基因 对 腹 肢 发 育 的 调控 作用 在 整个 动物 界 普 
jk #7 7E (Panganiban and Rubenstein, 2002), Dill 基因 
作为 腹 肢 发 育 过 程 中 最 早 表达 的 基因 之 一 ,在 果 蝇 中 
负责 胸部 足 原 基 的 分 化 ,形成 翅 成 虫 盘 和 足 成 虫 盘 ， 
其 无 义 突变 体能 够 形成 正常 的 成 虫 盘 结 构 , 但 是 发 育 
形成 的 足 仅 具有 其 基部 结构 (Cohen et al., 1993) 。 
Lin 等 (2014 ) RHE KT Nilaparvata lugens 3 龄 幼 
虫 中 下 调 Dl 的 表达 将 导致 足 发 育 紊乱 。 

DU 基因 的 正常 表达 受 其 上 游 多 个 顺 式 调 控 元 
件 的 作用 , 如 D11304, DULT (leg trigger) 和 DIIM 
(maintenance) (Estella et al., 2012) ,DU 基因 的 表达 
在 不 同 的 时 期 依赖 于 不 同 的 顺 式 调控 元 件 ,使 其 在 
不 同 的 胚胎 发 育 时 期 具有 不 同 的 表达 模式 ,从 而 实 
现 对 昆虫 腹 胶 发 育 的 调控 作用 。 在 胚胎 发 育 早期 ， 
顺 式 调控 元 件 位 于 DU 转录 起 始 位 点 上 游 11 kb 处 
即 D1304。 该 元 件 依赖 于 Wg, (SFA AR RF Dpp 
(Vachon et al., 1992) ,使 得 在 胚胎 发 育 早 期 ,Di 的 
表达 被 限制 于 腹 侧 面 。 之 后 利用 的 顺 式 调 控 元 件 位 
F DU 转录 起 始 位 点 上 游 15 kb 处 即 DULT( Estella 
et al., 2008) , 其 激活 需要 We 和 Dpp 均 高 表达 
(Estella et al., 2012)。DU 的 第 3 种 顺 式 调 控 元 件 
即 DIM ,其 本 里 的 表达 活性 很 弱 , 但 与 DIILT 共同 行 
使 作用 使 得 Dl 的 表达 调控 更 加 精确 。 



















































































dac 基因 表达 于 腹 肢 的 中 间 区 域 , 并 且 dac 的 表 
达 激 活 一 方面 以 级 联 反 应 的 方式 进行 , 即 中 间 浓 废 
的 Dpp/We 激活 DU 基因 的 表达 ,进而 激活 dac 的 表 
达 , 从 而 形成 腹 贞 中 共同 表达 PU 和 dac 的 区 域 
( Giorgianni and Mann, 2011), Æ È t P F EA 
(tarsus segment, TS) 4 1 -3 WWE BU tA 
(Angelini et al., 2012), 5 — J H, 较 低 浓度 的 
Dpp/Wg 不 能 激活 DU 的 表达 , 却 直 接 激活 dac 的 表 
达 , 从 而 形成 只 表达 dac 的 区 域 ,在 果 晶 中 与 转 节 和 
FEAT MAAK 

除 对 腹 胶 发 育 发 挥 调控 作用 外 ,DU,dac 基因 对 
腹 胶 上 特殊 器 官 的 发 育 也 具有 调节 作用 ,如 Atallah 
等 (2014) 研究 发 现 DU 基因 在 果 晶 晴 期 性 梳 周 围 的 
细胞 中 表达 ,可 以 促进 性 梳 的 旋转 ,此 时 dac 以 DU 
非 依 赖 性 方式 决定 性 梳 生 长 位 置 。 

总 体 而 言 ,DU, dac 基因 对 腹 胶 除 基 部 外 所 有 区 
域 的 发 育 均 具有 作用 ,二 者 均 应 答 于 Dpp/ We 浓度 
梯度 并 且 在 特异 的 浓度 下 DU 能够 激活 dac 的 表达 ， 
从 而 在 腹 肢 上 出 现 表 达 区 域 的 重 盖 。 

















5 ” 腹 肢 远 端 发 育 基因 


腹 胶 的 远 端 部 位 对 腹 肢 的 生理 作用 如 运动 取 食 
等 至 关 重 要 , 腹 及 远 端的 正常 发 育 需要 多 种 调控 因 
子 的 存在 ,如 bric-à-brac (bab) ,DU 和 Liml。 

在 果 蝇 中 ,bab 基因 存在 两 种 亚 型 , 即 babl 和 
bab2 ,编码 含 BTB 结构 域 的 转录 因子 。 虽 然 这 两 种 
亚 型 在 其 他 的 发 育 过 程 中 功能 相似 ,但 是 只 有 bab2 
是 胸 足 远 端 和 触角 的 分 节 所 必须 的 。 最 初 bab 的 表 
达 部 位 在 3 龄 幼虫 前 期 和 中 期 中 与 DU 表达 的 远 端 
部 位 相同 ,3 龄 末期 被 限制 于 一 定 的 区 域 , 这 些 区 域 
在 晴 期 和 成 虫 阶段 中 节 TS2 -4 关节 的 形成 至 关 重 
要 (Couderc et al., 2002)。 男 外 ,在 赤 拟 谷 盗 中 干涉 
bab 基因 导致 踪 节 的 缩短 及 关节 的 缺失 ( Angelini et 
al., 2012), 

bab Wale HE KIE A eRe, m AL EIS 
段 受 多 种 转录 因子 的 调控 。 一 方面 ,在 果 晶 胸 足 和 
触角 中 ,bab2 的 表达 均 需 要 DIL 蛋白 的 激活 ( Galindo 
et al., 2002 ) ,同时 在 膜 肌 基部 区 域 被 Rotund (Rn) 
激活 (Baanannou et al., 2013 ) 。 然 而 ,除了 最 远 端的 
部 位 以 外 , 其 他 的 bab2 表达 部 位 也 同时 依赖 于 
spingless (ss) 基因 的 表达 (Chu et al., 2002), 5 — 
方面 ,bab2 的 表达 在 腹 肢 基部 被 Dac 和 蛋白 抑制 ( Chu 
et al., 2002) ,而 在 远 端 则 被 EGFR 信号 通路 的 组 成 
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部 分 抑制 (Galindo et al., 2002)。 此 外 也 有 研究 表 
明 bab2 的 表达 无 论 在 远 端 还 是 基部 , 均 与 Notch 信 
号 通路 相关 ,通过 与 转录 因子 bowl 相互 作用 发 挥 其 
调控 作用 (Greenberg and Hatini., 2009) 。 

除了 对 足 基部 及 远 端 发 育 具 有 调控 作用 外 ,pub 
还 能 够 影响 腹 肢 上 特殊 器 官 的 形成 。 在 果 晶 中 , 正 
常 性 梳 特异 性 地 出 现在 雄性 个 体 足 的 基部 及 跌 节 
TS1 ,然而 , bab 突变 体 中 , 叶 节 节 段 间 发 生 同 源 转 
化 , 即 足 节 中 心 部 位 (TS2 -4) 向 踊 节 基部 (TS1) 转 
变 ( Godt et al., 1993) , 即 在 较 远 端的 足 节 出 现 性 梳 
的 形成 (Couderc et al., 2002) 。 

dliml 基因 是 脊椎 动物 Liml 基因 在 果 蝇 中 的 同 
源 物 ,是 Lhx 家 族 的 成 员 ,包含 两 个 Lim 结构 域 和 一 
个 同 源 异 型 结构 域 。 其 调控 足 远 端 发 育 的 机 制 为 
dlim 与 男 一 个 Lhx 家 族 成 员 apterous (ap), E] 
aristaless (al) 和 Bar 基因 一 起 共同 决定 了 足 远 端 的 
细胞 特征 (Pueyo et al., 2000), HP al 基因 表达 于 
足 的 尖端 ,而 Bar 对 于 距 节 远 端 TS3 -5 的 发 育 是 必 
须 的 (Kojima，2004 ) 。 

归纳 来 说 ,bab 基因 通过 腹 肢 不 同 部 位 受 多 种 激活 
或 抑制 因子 的 控制 ,使 其 具有 严格 的 表达 区 域 性 ,然而 
dliml 则 通过 与 特异 性 表达 于 腹 肢 远 端 的 基因 al/ Bar 
相互 作用 ,从 而 调节 腹 胶 远 端 的 发 育 过 程 。 


6 腹 肢 关节 形成 基因 


腹 胶 的 关节 是 其 分 节 的 标志 ,对 于 腹 肢 的 运动 
伸展 无 可 替代 。 调 节 关 节 形 成 的 基因 主要 是 Notch 
信和 号 通路 及 其 相关 基因 。 

Notch 信号 通路 在 昆虫 附 器 的 形成 发 育 过 程 中 
扮演 着 重要 角色 。 例 如 ,在 果 晶 怒 的 发 育 过 程 中 ， 
Notch 信号 通路 可 以 启动 vg 基因 的 表达 ,该 基因 是 
果 晶 翅 和 平衡 棒 形 成 的 关键 基因 (Kim et al., 1996 ; 
Neumann and Cohen, 1998) ; 在 果 晶 复眼 发 育 过 程 
中 , Notch 信号 通路 参与 感光 细胞 分 化 
(Papayannopoulos et al., 1998) 。 在 果 晶 腹 肢 形成 过 
程 中 ,Notch 信号 通路 也 发 挥 着 重要 的 作用 ,通过 调 
节 DU 基因 的 表达 完成 对 触角 和 腿 发 育 的 调节 作用 
( Gorfinkiel et al., 1997) 。 

Notch 信号 通路 参与 昆虫 足 的 分 节 和 正常 的 生 
长 发 育 过 程 。 对 足 分 节 的 调控 作用 主要 是 通过 
Notch 通路 的 两 种 配 体 [ Delta (D1) 和 Serrate (Ser) | 
( Parody and Muskavitch, 1993; Speicher et al., 
1994) 及 Notch 信号 通路 的 修饰 物 fringe (fng) 

































































































































































(Rauskolb, 2001 ) 来 完成 的 , 而且 该 3 种 蛋白 基因 
均 处 于 Dpp/Weg 的 下 游 ,并 且 以 体 节 间 重 复 的 方式 
表达 于 发 育 中 的 足 成 虫 盘 ( Rauskolb and Irvine, 
1999), ¥ DI 或 Ser 突变 后 ,导致 的 足 节 段 间 融合 
的 表 型 ,与 Notch 信和 号 通路 突变 后 所 出 现 的 表 型 相 
似 (Parody and Muskavitch, 1993; Speicher et al., 
1994), Rauskolb 和 Irvine (1999 ) 研究 表明 , Notch 
言 号 通路 的 修饰 物 fng Wea ERA F E Al 
MS TS1, mH. fag REER H BETET AA 
TS172 关节 形成 的 缺陷 。 虽 然 Notch 表达 于 足 每 一 
节 段 的 远 端 细胞 ,但 是 其 功能 缺失 除 导 致 正常 关节 
形成 障碍 外 ,也 导致 了 正常 足 长 度 的 缩短 (de Celis 
et al., 1998) 。 

Notch 信号 通路 还 可 以 通过 调控 其 下 游 台 基因 
来 控制 关节 的 形成 与 发 育 ,如 odd-skipped 家 族 , 包 
插 odd „sister of odd and bowl (sob) ,drumstick (drm) 
和 brother of odd with entrails limited ( bowl) ,主要 影 
响 关 节 形 成 过 程 中 上 皮 细 胞 内 陷 过 程 ( Creen et al., 
2002; Hao et al., 2003 ) 。 在 果 晶 中 ,oqdd ,sop 和 drm 
基因 在 2 号 染色 体 上 成 饺 存在 ,共用 增强 子 元 件 , 在 
是 分 化 的 任何 时 期 均 具 有 相同 的 表达 模式 ,更 重要 
的 是 三 者 中 任何 单个 基因 的 突变 都 不 会 对 足 的 发 育 
产生 影响 (Green et al., 2002; Hao et al., 2003 )。 
bowl 相 比 于 其 他 3 个 基因 具有 新 的 功能 ,表现 在 其 
具有 更 加 广泛 的 表达 部 位 ,不 仅 包 含 了 三 者 表达 的 
基部 节 段 和 TS5 ,而 且 衍生 了 新 的 表达 部 位 即 TS1 - 
4( Green et al., 2002) ,其 突变 体 表 现 为 肥 节 远 端 到 
TSS 关节 形成 的 障碍 ( Hao et al., 2003 ) 。 

Liu (2013 ) 在 家 看 中 的 研究 表明 ,在 胚胎 期 干涉 
Notch 信号 通路 配 体 BmDelta 基因 后 ,引起 分 节 的 障 
碍 ,而 导致 家 和 蛋 后 部 体 节 的 缺失 及 成 对 的 腹 侧 附 肢 
的 节 段 间 的 融合 ,推测 Notch 信号 通路 是 节肢 动物 
中 分 节 形 成 的 最 初 机 于 

总 之 ,Notch 信号 通路 对 昆虫 多 个 发 育 过 程 均 
具有 重要 作用 ,其 对 于 腹 胶 发 育 的 调节 不 仅 受 到 多 
种 处 于 上 游 的 转录 因子 的 调节 ,而 且 调 控 不 同 的 下 
游 丢 基因 ,从 而 使 得 Notch 信和 号 通路 在 腹 肢 中 以 节 
段 间 重复 的 方式 存在 ,调节 腹 肢 关节 的 形成 。 
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7 小 结 与 展望 


昆虫 腹 肢 的 发 育 贯穿 整个 昆虫 胚胎 发 育 过 程 ， 
如 上 所 述 ,参与 腹 肢 形成 的 基因 和 信和 号 通路 繁多 而 
复杂 。 通 过 研究 腹 肢 发 育 相关 基因 ,有 利于 揭示 昆 
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虫 腹 歧 形成 的 分 子 机 制 ,进而 为 昆虫 多 样 性 形成 的 
根本 原因 提供 依据 。 另 外 ,昆虫 腹 肢 发 育 过 程 涉及 
昆虫 体 轴 的 形成 过 程 , 通 过 阐述 昆虫 腹 肢 相关 基因 
功能 与 调控 关系 ,将 为 我 们 更 清楚 地 了 解 昆 虫 舰 体 
模式 的 建立 过 程 提 供 理论 依据 。 
昆虫 腹 肢 存在 差异 性 ,其 中 胸 足 的 分 节 现 象 尤 
为 明显 。 不 同 的 节 段 表现 出 截然 不 同 的 表 型 和 特 
征 ,决定 这 种 差异 性 的 内 在 原因 是 基因 水 平 的 差异 
表达 ,如 Dpp/We 调控 腹 肢 大 部 分 区 域 的 发 育 , DU、 
dac 等 基因 调节 腹 肢 中 间 部 位 的 发 育 ,bab, Liml 及 
DU 对 远 端 部 位 的 发 育 至 关 重 要 ,而 Notch 信和 号 通路 
决定 了 关节 的 形成 及 分 节 现 象 的 出 现 。 

尽管 如 此 ,虽然 对 腹 胶 发 育 基 因 的 研究 已 经 取 
得 了 一 定 的 进展 ,但 是 还 存在 许多 问题 需要 进一步 
探讨 。 如 腹 肢 发 育 基因 虽然 在 腹 肢 不 同 节 段 分 别 起 
作用 ,但 是 其 功能 及 作用 区 域 在 多 种 昆虫 如 黑 腹 果 
蝇 及 赤 拟 谷 盗 中 相对 保守 ,那么 是 否 存在 古老 的 腹 
胶 模 式 形成 的 机 制 在 进化 过 程 中 被 保留 下 来 呢 ? 虽 
然 腹 肢 不 同 节 段 由 不 同 的 基因 区 域 性 的 表达 来 控 
制 ,但 是 这 些 基 因 的 表达 部 位 在 腹 肢 上 存在 重 闭 现 
象 ,那么 这 些 节 段 特异 性 的 基因 之 间 是 否 存在 相互 
作用 呢 ? 总 之 , 随 着 腹 肢 发 育 相 关 基 因 研 究 的 深入 ， 
将 为 我 们 更 加 清楚 地 了 解 昆 虫 腹 上 肢 节 上 段 差异 性 形成 
的 原因 ,分 节 现 象 的 出 现 及 腹 肢 形成 的 分 子 机 制 提 
供 理论 依据 ,进而 将 为 昆虫 颈 体 模式 的 形成 机 制 提 
供 理论 依据 。 
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